
������� ����	�
��� 
������� ����
���

������ ����	�
 ����� �������
 ��� �����
 ������ �����	 �� ����� �� ���
���������� �� 	�
��
�� ���
���� ���������� �� ����� ��� �
������ �������������� �������� ��� ���������
����

�� �� ��������������� ��� � !""" ������ ��
��#

�������� 	�
������ ��	�� �� ������ � ��	�� ������������ �� ��	�������� ���� ��� �	���
��
� 
���� �� ����	 ����	������ �� ���� � � ����� ����� �� ���
� 
������� �	���
���� ������� ������
� ������ ��	�� 
�������� ������� ��	��������� �	���
�� � � ��
�����	�� ������� 
������� �� ���	���	��
����	� �� �����	�� ��� ��� ���	���	� ��	� �������
���� �
����� ��� ��������
��� ��
	�����
��	� 
�����	���� � ��� �	��	 ���	��������� ���	���	�� �� ����� ��� ���� ��	� �� ��� ��	��������
��� �� � ���	���	���� ���
�� �����	 �� ��
�! ��� 	������� �	���
� ��� �������
���� �
����� ���	�"
��	�
 ��	��������� ��� �	���
���� ������� ���
�� �� ���� �����	�� ��	��������� ������	�
	������ ���	�� ��	��"���
�#
� � ���	� ������ � ��	�� �	����� ��� $% �	����� ��� ��� %& ����
�
��� �'����� � ��� ����	 ����	�� ��	��
�� ���� �'�	�
������	 ��	�� $%�� ��� ��� 	���	�����

���	��� � ��� ���� ������ � ��	��� ��
� ()&&� *� ����� ��� $%� �� ��
� �� ��������� * ��	��

�	� �	����� �� 
���� ����� ������ ��������
 ��	��
��� ���� ���
�� 
�������� ��	��"���������
���"������ �	���
��� � ��
� ������ � ������ ��	�� 
�������� +����� $% �� � ���	���	�
 �	���� �� ����

���	����� �� ��� $%� ��	� 
� ���� �� ����
��� �� ����� ���� �� ��
� �� � ���	���	���� ���
��
�����	� ��� �������� �� ��� 	������� �	���� �� � ��

�� 
������� 	����� �� �� ����������

��������	 ������! ��	��������! $% �	����! ��������� * ��	�� 
�	�! ����	��� ��

��

�� ������	
����

��� ���� ��	�������� �� ��� ������
 �	���	���� �� ���
��,�	 ������ ��	��
� ���
��	����� ������������ ��
��	�������� ��� ��� � ��,�	 �����
�� �� 
��	�����
��� ��	�� ������� �� ��

������-� ���� ���� ����	� ��
�
������� �� ��
�� �� ��	�� ���� ���� .�	���/ 
�		��"
���� �� � ������� ����	 �� ������ ����� �
�������

����� 0$� 1�� �� �
� ()23! 4�	����� �� �
� ()235� �����
	������ 
�#	���� �� ��� �����
 ������ �	������ ����
������� �� ��	���� ����"�
�� ����	������ �� ��
��	������ 6�	���	��	�� �� ���� ���� ��� �
�������
�� ��
� �� ��� ���� ������ �7��
��782 ���������"
��� ��� 
������ 	�������� ��� 
�		������� ���
�� ��
� ��	���� �	�� �7��
�79�	���78& 06�� �� �
�
()2(5� �� ��� ��	��	 
�		������� �� � ��	�� ������� ��
��� ()82 :&+% ������
� ����� 	������ �	������ ������
�	��� ���� � .�����/ ������� �� ��� �� ��� ��	���
���
�� � ��� ��	���� �	�� ��� ����� 	���	���	 � � ����
��	�� ��	���
-� ��� ���	��� �� �'���	� ������	 ���� ����
 �����


���	����� 
���� ���� � ��� ���������� �� ���	����
������ ��

���� ;��������� �� ��
� ���� ��	�#���
	�
������� ��
	���� ������������ ����� �	������

������� �	���
��� ������ � ������ 
������� ����
�����"������� ��	�� 04�����
���� �� �
� ())&! ������ ��
�
� ()))5� *�� ���� ��� ��� �	�� ��� ��� ����������
��	�� ��	�� ��� ���� �� � 
�������� �� ��	���� ��������
�� �	���� ��� ���
�#
��� �� �	���
��� ��	���� �������
+���	�������� �� ��� �� ���� ���� ��
� 	�
������
��

���� ���� � ����	 ����	������ �<�	 ���

��������� ���������� ��
� �� 
���� ��� ����������� ��
	������ ������� �� �� ��	�� ��	�� ���
�#
������ ���"
����
� �	�� �
�	��� �������� 0���� ���	������
����5� ��
�

�� ��	������������� �

���

��� ��
�� ����������� ���
��	���� � ��� ��	��
��	��
� �� ��� ���	���	�
 ��	��������� �������� � �
��	�
� ���� ��������� ������ ��	�������� �	� ��
���	������� ���� ���	��	� ���� ��	����� �� ��� ��	��
�� �	���� ��	������ �� ���� 01������ �� �
� ())&5� ��
��� ��� �	���� ���������� �	�� ���� �� ��� ���������"
��� 0=�����	� �� �
� ())35� � ��	��������"�����
��

�� 
� �� �������� �����	 �� ��
� �	 � 
��������
���� � 
�����
�� ������������"����� ��

���
+��	�������� �� � ���� ;; �	����� :�
�� � �	��	 ��

����� � ��
	����� 	�
������ �	���
�� �� 	����
�� ���
+"��	����� �	������	�� 
���� ��	� �� ��� ������"
������ ���� ; ����� �� ��
� ���	����� 0>�	�� �� �
�
())8! $�	���� �� �
� ())?5� ;��������� �� ��
� ����
��� ��	�#�� �	���
� 
���		�� 
������� �	���
���
������ � ���������� ������ ��	�� 
������� �� ����
�	���
��� ��� �	����	���� �� ��	��� :�����	� �@
���
�	���
��� ��� ��� ������� ������ � 
������� ��	��
���	�� ��� ���������� ������� ��	��������� -� �	���
�� ���
� ��� 	������ ������ 
���	��� ��	�� �� ���
����
��� �� ������� ����������� ��������� ���
��	� ����� �� ������������ �	���� ��� ���
�#
���
0$�	���� �� �
� ())25�
�������� 	�
������ ��	��������� ��	 �'�����

�	���
�� � � ��
�����	��7$ � ! 
��� ������� �� � ��'��	�
�� ���	���	�
� ����	�
 �� ����� ������ �� �����	�


%��
�&����� '� $��� ����� * 0%33(5 
��� ()8(A()8& ()8( � %33( ��� B���� ��
����

��� (3�(3)27	����%33(�3)23

������	 ��	 
�		������
� 0#�	�C����	����
���5�



����
����� ��� ��� #	�� �� ������ ���� �������

�
������ 0>�	�� �� �
� ())85� � � � ���"������ ������ ���
���	���	� ��	� 	���	����� ��	� ������
 ��� ���
����	�� ���
� � ��	 ��	� 
�����	���� �����	 ��� ���
�����	�� ���	���	�� �� 
���	�
��� 
����	�
 ����
����

������� �� ��� ��	�������� ��� 0���� ��� �	��"
����	�� ��	�5 ����� �� � ���	���	"���
�� �� ��
�
��
� �� ��� ���
�� �����	 ����� �� ��� ����� �	��
	��"
��� ��
��	 DE+F 0:�	��	� �� �
� ())&! �� >�	���-� $�
1�� �� -� 6��	�� ���������� ����5� ��� 	�������
�	���
� 0#��	� (5 ��� ����� �'
�������� ���	���	�
 ��
����� �������
���� �
����� �� 
��������� � ���	�
����
����	��� ��	 � ��	��������"����� ��

���

�� ������� �

���

$% �	���� �� ��� ���	� ��	��"
����� ����	��
����	�� �	����� ��� ���	���	�
 �	���� �� ���	����
�	���� � ��� ��	�� ��	��
���� ��� �� ������ � ��	��"
���
��� 
����� ���	� �� ��
���� �� � ����
���� �� 
����
0G��� �� �
� ()2H! I������ J G��� ()22! K��� �� �
�
())%5� >	��� ���� �������� �	 	�������� ��	��� ���
$% �� 
���� �� ������ �	���
���� ���
��� 0*�����
�� �
� ()225� 9���� ������������ �� ��	���������
��� �'�	�
������	 ��	� �� ��� $% �	���� 0$%�5 �� ��
���,�
��� �� ����	� ����� ����
��� �	����	�� ;�����
��
� ��� #	�� ���� ��	�� �������� � ()&&� ��	��� ��

���� ��� �

�		�� � ��� %&"����"�
��"��� $%�
�� ��
� 0#��	� %5� �'
��� ��	 � ����	���� �� ���
��
������� � �7KB727&F �� ������� %(� �� � ���������
���
�� �� ��������� �� ������� (8 � ���� ��	"�����	
���� �������� � ��� ())FA())H ��	���� $%� �� ���
������ ��������
 ��� �� ��� ��� ���� ���� � ���"

���� ������� ��	�
��� ������ $%� ������� ������
��	�� 	����
���� � ��
� 0�	���	 �� �
� ())35�

:�������� * ��	�� 0:*45 
�	� ��	��
��� �	� ���� ��
�	���
� � (���������� ��
� �� 
� �� 	������ ����#�� ��
����	�� �������� ������� ���� �� ����	 ��	��
��"��	���
�	���	���� 0K����� J D	�� ()))5� ��� �
������	��
��	��
��� 
����� �� (23 �	 %F3 �������� ���
� �	�
�		���� �� ����	� 0-�� �� �
� ()))5� ����� ��	��
���
�	� ������ �@
��� � �	������ �������� �� ��� �����
������� -� ���� �'���	�� ��� �������� �� 
����	�

$%�A:*4 
�	� ��	��
��� �� � ����	��� ��

�� ������
������ � 0+��	�
� �� �
� ()))5� ;��������� ���
�����	 ��	���	������ �������	 ���� � ���� ��,���� �	
��	����� ������� �� ��,����� *��� �	�
���	�� ��� ��
���	�
����� ��	�� ������� ���	�� �� �	������ ����
�	���
��� ������ � 
������� ���� � ������ ���� �� �
�����"������� ��	�� �	���	����� ��� �	���
��� ���
���"������ 0���� � ���	 � ��
�5 �� ��� ����� � 
�	
�"
����� ���������� �� ���� �� ������� �����������
$��� ����	������ $%�A:*4 
���� ���
�� � �����
	������ � ��
� ���� �	���
��� ������ � 
������� ���� �
��<�	�� ������� ��	��� *���� � ��� 
���	����� �� ���
����"�
�� �� ��
� �� $%�� �� ��� 
�
���� ���� ���
�	���
���� ������� �� ����	��� ��	 ��� ���� ������
� ��	��� 0��� ����� ������� �� ������� %( ��� ���� ��
�� �		������! ��� �<�
� �� ��� ������� �� ������� (8
	����� �� �� ������5� ���	� �	� ��� ���� �� 
�
�'���	� �� ���	��� ��� ������
��� �� ��� $%�"�����
��

��L ���� �� �	 ��	� 
����� �� $%� 
� �� ����� ��
��� +"��	���� �	 ���	��� ���	���� �� ���� �� ��
����
�'����� �� ��� ��� �� ��� :*4
�	� ������! ��� �	������"
���� E"��	���� 	���� �� ��� :*4 
�	� 
� �� 	����
��
�� ����	�� �������"
��� ��������� ��
� ����� 
�����	��
���� ����� $% �	���� �� � ���	���	� �� 
� ���� $%� ��
��� ���	���	���� DE+F ���
�� �����	 �� ��
� �	 ����	
���	��	���� �������	�
 
�		��	�� � ����	 �� ����� �����"
�������� �	� �� ���� �������

()8% -� 6��	� �� ����	� '���#������ ��)��*� ��������

%��
�&����� '� $��� ����� * 0%33(5

6���	� (� K	������ ��	��"��������� ��	�
��	� �� ��� 
����	�
� ���	���	�
 ���
�� �����	 DE+FA��	�������� ����� � ���
��� ��	�
��	� �� ��� ��� 
�������� �	������



�������
��

*������ B� *�� ������ $� :�� :���� E� *�� *����� B� J :��� �� 1�
()22 D����
 ����� �� 	������
� �� 	�������� ���	���
��	�� �	������ �� ������ ��	�� ���
���� +� ,���
� ��
(H32A(H(%�

>�	��� ��� $� 1��� -� J 6��	�� -� ())8 B�
������ ��	"
�������� ��

�� �	���
�� ������ ������ �������,������ ���
H8(AH8)�

6��� B�� $� 1��� -�� :�����	��
�� >�� >����� B� J 6��	�� -�
()2( E������� ��	�
��	� �� �7��
�79�	���78& ������
����������� ���L ����� ��	�� �� �	������	 �� ���� :&
:�� =��()82 ������ ������������ -�

 �� &(HA&%&�

:�	��	�� K� *�� I���� ��� =��� K� �� J ����	� �� ())& ����
�
������ ���"� ��	��"� �� ���	"��	���� 
����� 
���� � DE+F
���
�� �����	 ������� $������ �� (F3(A(F3?�

1������� *� M�� D	�,���	� *� J =�����	�� M� >� ())&
;��
���"��	������� ���������� ���� ������ ��	�� ��"
	�������� �	����� ������ ���� � ���
��� ��
�� ,������ ���
(3&?A(3F(�

=�����	�� M� >�� 1������� *� M� J D	�,���	� *� ())3
;������� �� �����	��� �������� � ���	� �� ������ �
��	�� ����������� �� ��	�������� ���
��	������ %����
.��
 /���� $��� �$/ ��� ?28A?)3�

G���� B� ��� I������� �� G� J B�
��	���� E� >� ()2H
;����� ��	�� $% �	���� �� � ����	�� ����	�� �	����
�'�	����� � ��� ���
���"
��� ��	��
�� -�

 ��� 8%?A8&&�

$�	�����-�� ������� N�� >�	������ +��	�
�� ��� E��	�	��� B��
$�1���-� J 6��	��-�())? K	���
��� �� ��
� ������ � ������
������ 
������� �� �������������������"��	���� 	�
��"
���� ������ ��	��������� (�� +� ������#� ��� &&%A&&2�

$�	����� -�� >�	��� ��� ������� N�� *��	��	�� M��
4�����
����� K�� E��	�	��� B�� 6��	��-� J$�1���-� ())2
M�������� �� 	�
������ �74�
��	��7&7?H 0:&+%5 ������
��	�������� ������ �� �������� �	���"���
�	�� ������
��

��� ������ ������ �� /����,���
� ��
� %3((A%3()�

$� 1��� -� 0�� (3 ����	�5 ()23 E������� ��	�
��	� �� ���
����������� ��� �	�� ��� ���� ������ �74�
��	��7&7?H
0:&+%5 ��	�� �� ����	���� �	�� 
���� >+�� -�

 ��� 82&A
8)8�

+��	�
�� ��� >�	��� ��� ������� N�� 4�����
����� K�� $�
1��� -� J 6��	�� -� ())) � ����	��� ������ � ��

��
����� � ��� �'�	�
������	 ����� �� ��� $% �	����� .����
	��� �� ((H?A((8&�

K���� G� :�� :������	� G� 1� J G���� B� �� ())% ;�����
��	�� $% �	���� ��� �� 
���� �
������� -�

 ��� H(?AH%2�

K������ K� J D	��� M� ())) :�������� * 
�	� ��	��
��� �� �
����	��� ������� �����L � ��	�
��	�A��
��� ����� ��	 �����"
������ �(�$ ����� ��� (A8�

������� N�� 4�����
����� K�� $�	����� -�� $�	��� $��
+��	�
�� ��� E��	�	��� B�� 6��	�� -� J $� 1��� -� ()))
K	���
��� �� ��
� ������ � ������ ������ ��	�� 
�������
����	 ���������� ���� �����"��	���� ��
	���� ������
��	�� ������������ (�� +� ������#� ��� (88A(?H�

�	���	� 1� 1�� ���	��� M� G�� I������� �� G�� G���� B� �� J
$�	���� *� B� ())3 K�������� �	����		�� ���
���� ���"
���� �� ��� $% �	���� ������� ������ � ��	�� 	����
����
� ��
�� +�,���
� ��� (&?HA(&??�

4�����
����� K�� $��	���� D�� $� 1��� -� J 6��	�� -� ())&
B�
������ ��
	���� ������������ �	���
�� ��
� ������ �
������ 
������� �� ������ ��	���,������ ��� ((2HA((2?�

4�	������ $�� 6��� B�� $� 1��� -�� >����� B��
:�����	��
�� >�� ����� M� J 6��	�� -� ()23 ������
 �	���
������ ��� ������������ �� ��� :�� =�� ������
��	��� �7��
��7%782 �� �74�
��	��7&7?H� .���� ���
??(A??8�

-��� �� ��� E	�����	� B� ��� J G����� �� D� ())) ��� 
	�����
��	�
��	� �� ��� ���� ��������� * ��	�� 
������ 	�
� -�

� 
�
??(A?23�

I������� �� G� J G���� B� �� ()22 ;����� � ��	�� $%
�	����L ���
���� ������� 	���	�
��� �� ��	�� �	���� ��
����
��� �� $% � ��	���� +�,���
� �� %?8%A%??%�

'���#������ ��)��*� �������� -� 6��	� �� ����	� ()8&

%��
�&����� '� $��� ����� * 0%33(5

virus strain (subtype) 2 24

A/WS/33 (H1N1)

A/WSN/33 (H1N1)

A/PR/8/34 (H1N1)

A/Fort Warren/1/50 (H1N1)

A/USSR/90/77 (H1N1)

A/Singapore/1/57 (H2N2)

A/Leningrad/134/57 (H2N2)

A/Ann Arbor/6/60 (H2N2)

A/Udorn/72 (H3N2)

A/Port Chalmers/1/73 (H3N2)

A/Bangkok/1/79 (H3N2)

A/NY/83 (H3N2)

A/Guangdong/39/89 (H3N2)

A/Akita/1/94 (H3N2)

A/Hebei/19/95 (H3N2)

A/Niigata/137/96 (H3N2)

A/Shiga/25/97 (H3N2)
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